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Jedním z problémů současnosti je zajištění potravinové bezpečnosti rostoucí lidské populace. 
Vzhledem ke globálnímu oteplování a změnám klimatických podmínek je pěstování rostlin, i za 
využití precizního zemědělství a šlechtitelství rostlin, stále náročnější. Pochopení komplexních 
interakcí půdního prostředí s rostlinami a mikroorganismy by mohlo přinést zlepšení 
stávajících zemědělských technik. Interakce by se potenciálně daly využít k modifikaci těchto 
tří složek (mechanicky, geneticky) pro zajištění nejvyšší rostlinné produkce za zachování, či 
snížení, stávajících negativních dopadů, které současné zemědělství na půdu má, jako je 
eutrofizace vod nebo eroze půdy. Předkládaná práce shrnuje pedogenetické procesy, některé 
odpovědi kořene na heterogenitu půdního prostředí a interakce v rhizosféře.  
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Abstract 
One of the major problems the world is currently facing is the provision of food security to the 
continuously growing human population. Global warming and climate changes are making 
plant production more challenging, in spite of the use of strict methods in agriculture and plant 
breeding. Understanding the complex interactions between the soil‘s environment, plants and 
microorganisms could lead to a breakthrough in today’s agricultural techniques. These 
interactions could potentially be used to modify the 3 elements (mechanically, genetically) to 
ensure the best plant production, while maintaining or even lowering current negative impacts, 
such as eutrophication of waters or soil erosion. The thesis outlines processes of soil 
formation, root response to soil heterogeneity and interacttions in the rhizosphere. 
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Seznam použitých zkratek: 
PAS (Periodic Acid Schiff) 
LMWOS – Low Molecular Weight Organic Substances 
USDA – United States Department of Agriculture – Ministerstvo zemědělství Spojených států 
amerických 
SOM – soil organic matter – půdní organická hmota 
FISH – Fluorescence in situ hybdidization 
RSA – Root System Architecture 
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1 Úvod  
Půda je heterogenní systém, měnící se v prostoru i čase (Lin, 2011). Na její vývoj mají vliv 
pedogenetické procesy, jako zvětrávání (Phillips et al., 2019), pohyby vody (Meij et al., 2018) a  
působení půdních organismů (Wilkinson et al., 2009) či antropogenní činností (Hu et al., 2018). 
Pedogenetické procesy v průběhu času vytváří, transformují a redistribuují jednotlivé půdní 
složky. Jejich heterogenní uspořádání vytváří prostředí pro život rostlin, kterým slouží jako 
mechanická opora a zdroj vody a minerálních živin. Půdní podmínky jsou však málo kdy 
optimální, půda může být příliš kompaktní, suchá, nebo chudá na živiny. Díky vysoké vývojové 
plasticitě jsou rostliny schopné maximalizovat zisk zdrojů skrze modifikaci kořenového 
systému (Atkinson et al., 2020; Gao et al., 2016; Kiba & Krapp, 2016) a nejbližšího okolí kořene 
(Neumann & Römheld, 1999; Zarebanadkouki et al., 2019). 
Tato práce je rozdělena do tří celků, podle úrovní, na kterých se vybrané procesy 
projevují. (viz. 1. Tabulka). Jelikož je půda komplexní systém, je nutné si uvědomit, že všechny 
zmíněné procesy, probíhají v součinnosti a vzájemně se ovlivňují. Např. s nárůstem vodního 
obsahu vlivem srážek se kromě vodního potenciálu změní další parametry, jako hustota půdy, 
tepelná kapacita, aerace koncentrace solí, apod. (Jenny, 1941). Cílem této práce je představit 
dopad pedogeneze na heterogenitu půdy, její vliv na architekturu kořenového systému a 
působení rostliny na půdní prostředí. 
 
Kapitola Úroveň Hlavní procesy Parametry 
Heterogenita 
půdního prostředí 
km – m 
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živin a vody 
Architektura 
kořenového systému 
m – cm 
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Vznik koncentračních gradientů, 
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Obrázek 1. Vztahy mezi půdními složkami a procesy zodpovědné za půdní heterogenity na třech úrovních 





2 Heterogenita půdního prostředí 
2.1 Vznik a vývoj půdy 
Půda je otevřený systém tvořený pevnou, kapalnou a plynnou složkou organického či 
anorganického původu (Hartemink, 2016). Formování půdy začíná transformací matečné 
horniny působením pedogenetických faktorů, z nichž nejdůležitější je voda (Meij et al., 2018). Po 
dosažení určité porozity ji mohou kolonizovat první organismy a s jejich přísunem organické 
složky vzniká půdy. Následující vývoj je definovaný přesuny materiálu z a do půdního profilu, 
dále k transformaci a redistribuci jednotlivých složek napříč půdním profilem působením 
perturbací biotického, či abiotického původu (Hole, 1961). Tato dynamika popisuje progresivní a 
regresivní pedogenetický vývoj, který probíhá v půdách současně (Bajard et al., 2017; D. 
Johnson et al., 1987; Sommer et al., 2008). Progresivní pedogeneze vede k eluviaci – přesunu 
rozpustných složek do nižších profilů, horizonaci – vzniku půdních horizontů a rozšiřování 
půdního profilu shora, či zdola. Regresivní pedogeneze naopak způsobuje haploidizaci – ztrátu 
půdních horizontů, vznik retardantu – vrstev, které blokují progresivní vývoj a erozivní ztráty 
profilu (např. fragipan). Vznik půdy lze tedy považovat za prohlubování profilu a její vývoj je 
definován nelineární změnou jeho hloubky. Pro výzkum vývoje půdy se využívají tzv. 
chronosekvence – příbuzné vzorky půd, ovlivněné podobnými pedogenetickými faktory o 
určitém stáří, na kterých se zkoumá změna ve složení půdního profilu. Johnson & Watson-
Stegner (1987) prezentují teoretický příklad chronosekvence, který dobře ilustruje průběh 
progresivního a regresivního vývoje půdy (viz. Obr. 2).  
2.1.1 Transformace matečné horniny v regolit 
Prvním předpokladem vzniku půdy, je transformace matečné horniny na regolit, který má vyšší 
porozitu. Ta má výrazný vliv na mechanickou pevnost (Heidari et al., 2014; Wu et al., 2017), na 
množství zadržované vody (Colombi et al., 2018; Jiang et al., 2020) a na povrch, ze kterého 
dochází k uvolňování minerálních živin. Za zvyšování porozity matečné horniny je zodpovědné 
fyzikálního (Eppes & Keanini, 2017) a chemické zvětrávání (Norton et al., 2014). To je zprvu 
způsobováno abiotickými procesy (tektonika, srážky, vítr, oxidace) teprve po dosažení určité 
porozity, je regolit kolonizován organismy, které jí dále modifikují. Intenzita fyzikálního 
zvětrávání závisí na přítomnosti mikroskopických prasklin (Scott & Wohl, 2019) a na pevnosti 
matečné horniny (např. síla potřebná k narušení mramoru (Schubnel et al., 2006) je až 3x vyšší 




se zvyšující se vlhkostí (Nara et al., 2017) a teplotou (Nara et al., 2011). Porozita u krystalických 
hornin, jako u žuly, je velmi nízká, kolem 1 % (Schild et al., 2001), zatímco u sedimentárního 
pískovce dosahuje 3 – 23 % (Heap et al., 2009). Působením klimatu jsou mikroskopické póry a 
praskliny infiltrovány vodou, která působí jak chemicky, tak fyzikálně. Byť je porozita žuly 
nízká, většina pórů kopíruje žíly biotitu (Schild et al., 2001), ve kterém při infiltraci vody dochází 
k vmezeření jejích molekul a zvýšení objemu biotitu až o 20 %, a tedy poklesu pevnosti horniny 
(Isherwood & Street, 1976; Yokoyama & Matsukura, 2006). Voda s sebou také přináší 
rozpuštěné soli, jejichž krystalizace uvnitř prasklin horninu mechanicky narušuje (Rodriguez-
Navarro & Doehne, 1999). Obdobně působí cyklické střídání teplot, kdy dochází k zamrzání vody 
(nárůst porozity žuly vystavené 120 cyklům v rozmezí -30 ◦C a 20 ◦C každých 8 hodin, dosáhl 50 
% (C. Liu et al., 2021)). Matečná hornina se časem dostává do fáze regolitu, kdy vzniká porózní 
matrix, ve které dochází ke gravitačnímu toku vody a její retenci (Jiang et al., 2020). V 
2.1.2 Kolonizace regolitu a vznik půdy 
V této fázi začínají regolit, tvořený převážně menšími půdními částicemi (písek 2.0 – 0.05mm, 
spraš 0.05 - 0.002 mm a jíl < 0.002 mm (Soil Survey Staff, 1999)), kolonizovat organismy, jejichž 
přítomnost má vliv na zvětrávání, redistribuci půdy a erozi. Jelikož je půda mělká, vodní obsah 
nemusí být dostatečný. Kořeny rostliny penetrují půdu až k matečné hornině, kde je voda 
zadržována v mikropórech (Rempe & Dietrich, 2018; Witty et al., 2003). Tím způsobují další 
fragmentaci saprolitu (vrstva mezi regolitem a matečnou horninou), pod ním se nacházející 
matečné horniny, a prohlubují tak půdní profil (Hasenmueller et al., 2017). Kořeny působí na 
horninu rhizogenním zvětráváním (Garcia Arredondo et al., 2019). Příkladem je přeměna 
primárních minerálů na jílovité a jejich další modifikace v rámci rhizosféry (Khademi & 
Arocena, 2008). Na zvětrávání mají také vliv mykorrhizní houby, které pomáhají kořenům 
získávat těžko dostupné minerální živiny (Allen, 2007; Koele et al., 2014). Například hyfy 
(Paxillus involutus) v asociaci s kořeny borovice(Pinus sylvestris) jsou zodpovědné za silnou 
acidifikaci povrchu biotitu a následnou mobilizaci (50 – 65 %) K, (55 – 75 %) Mg, (80 – 85 %) Fe a 
(75 – 85 %) Al, z celkového obsahu vyskytujícího se ve svrchní vrstvě (40 nm) (Bonneville et al., 
2011). Stejně tak bakterie (Pseudomonas azotoformans) při těsném kontaktu s biotitem 





2.1.3 Agregace půdních částic 
Přítomnost organismů dále zvyšuje půdní porozitu agregací půdních částic (Feeney et al., 2006; 
Martens & Frankenberger, 1992; Zhang et al., 2008). Na úrovni kořenového systému dochází 
k agregaci půdních částic se SOM, vznikající z odumřelých částí kořenového systému s půdními 
částicemi nebo jejich spojování mucigelem (Angers et al., 1997; Mangalassery et al., 2013). Tím 
je dále zvyšována porozita, díky velikost mikro (20-250 µm) a makroagregátů (> 250 µm) 
(Regelink et al., 2015). Mucigel zvyšuje pevnost agregátů (zejména těch mezi 150 – 350 µm 
(Brax et al., 2019). Použitím PAA (Polyacrylic acid), které má podobné vlastnosti jako mucigel 
došlo ke zvýšení stability agregátů ve vlhké písčité půdě ze 14.4 % na 82.7 %. U přirozeně 
stabilnější jílovité půdy vzrostla stabilita ze 71.2 % na 94.3 % (Buchmann et al., 2015). Kromě 
rostlin (Naveed et al., 2017) mají na agregaci vliv mykorrhizní houby (Moreno-Espíndola et al., 
2007) a bakterie (Kaci et al., 2005). Přítomnost vegetace a asociovaných mikroorganismů tak 
zvyšuje stabilitu půdy a odolnost vůči erozi (Nciizah & Wakindiki, 2015). Haynes & Beare (1997) 
pozorovali efekt šesti druhů rostlin na půdní stabilitu. Při polní vodní kapacitě byl efekt 
minimální, jelikož voda zvyšuje kohezi půdních částic (Mullins & Panayiotopoulos, 1984), 
zatímco při vysušení půdy byl efekt výrazný a stabilita o 50-100% vyšší, v porovnání 
s kontrolou. Největší vliv měli Fabaceae -Trifolium repens a Lupinus. Zajímavé je že Trifolium 
ani Lupinus neměli největší kořenový systém. Autoři to vysvětlují vyšší koncentrací bakterií a 
asociací s hyfami hub. Při vysazení olše šedé (Alnus incana) inokulované Melanogaster 
variegatus došlo ke zvýšení stability půdních agregátů, zároveň délka kořenového systému na 
objem půdy (cm cm-3) vzrostla až o 40 % v porovnání s rostlinou bez mykorrhizy (Graf & Frei, 
2013). Autoři zastávají názor, že těchto interakcí lze využívat v eko-inženýrských aplikacích při 
stabilizaci svahů. Naopak Bast et al. (2014) tvrdí, že in situ nebylo dosaženo stejného efektu, na 
silně erodovaných svazích. To že rostliny v asociaci s houbami a bakteriemi zvyšují porozitu a 
stabilitu půdních agregátů také pozitivně ovlivňuje infiltraci a transport vody (Kodešová et al., 
2009), výměna plynů mezi půdou a atmosférou (Mangalassery et al., 2013), stabilita půdních 
agregátů (J. Liu et al., 2021) a dostupnost minerálních živin (Zhong et al., 2019). Na základě 










Obrázek 2 – Vývoj půd (A) a 
(B) začínající v identických 
podmínkách až na větší 
množství povrchové vody, 
které se dostává na půdu (A) 
vlivem rozdílné topografie. 
V časech T0 – T7 půdy 
prodělávají progresivní vývoj, 
který je u půdy (A) urychlen 
větší mírou eluviace. Malé 
množství materiálu přibývá v 
T0 – T7 vlivem nánosu větru a 
zaplavení. V T4 – T5, lze 
pozorovat slabý regresivní 
puls způsobený rostlinnou 
expanzí. Půda (A) je osídlena 
rostlinnými druhy, které 
produkují kyselejší opad, 
který posiluje eluviaci, navíc 
se mezi T2 – T7 vytváří 
fragipan. Období T7 – T8, je 
charakterizováno silným 
větrem, zodpovědným za 
vyvracení stromů, které je 
ještě intenzivnější u půdy (A), 
kvůli přítomnosti fragipan. 
V T8– T9, je obnoven 
progresivní vývoj doprovázen 
sukcesí nových druhů rostlin. 
která je v T10 přerušena 
antropogenní činností. 
V případě půdy (A) dojde 
k vykácení lesa a následné 
silné erozi, odkrytí aluviální 
fragipan (nezerodovanou 
horninu) a navrácení 
pedogenetického vývoje dané 
půdy na začátek. Půda (B) po 
vykácení (T10) porůstá trávami 
a stává se útočištěm malých 
herbivorních obratlovců, 
jejichž činností dochází 
k dočasnému regresivnímu 
vývoji. Translokace půdy v T11– 
Tn dává vzniknout plně 
vyvinutým horizontům a půda 
(B) je v Tn velmi odlišná od 






2.2 Půdní voda 
2.2.1 Infiltrace 
Míra infiltrace závisí na klimatu, intenzitě srážek (Diskin & Nazimov, 1996; Nguyen et al., 2018) a 
topografii dané oblasti (Guo et al., 2019). Negativní vliv na infiltraci má zvýšená hustota půdy 
(Gregory et al., 2006; Papierowska et al., 2020), množství organické hmoty ve formě listů, jehlic 
nebo rhizodepozitů (Holder, 2007; Naveed et al., 2019; Papierowska et al., 2020). Naopak SOM 
ve formě odumřelých kořenů má na infiltraci pozitivní vliv. V půdě porostlé tolicí (Medicago 
sativa) stoupla infiltrace o 27.7 %, (Guo et al., 2019). Opakováním cyklů zaplavení a vysušení 
také může zvyšovat rychlost infiltrace a infiltrační kapacita půdy (Cheng et al., 2020).  
2.2.2 Pohyb vody půdním profilem 
Pohyb vody závisí na hodnotě vodního potenciálu 𝜇𝑤, jehož gravitační a matriční složka hraje 
největší roli (Philip, 1969). V nesaturované půdě nejdříve voda smáčí svrchní vrstvu a vlivem 
gravitace a kapilarity dochází ke vzniku mokré zóny. Za laboratorních podmínek Guo et al. 
(2020) pozorovali zprvu horizontální pohyb vody vlivem sorpce, který přechází ve vertikální 
infiltraci. Rychlost infiltrace je v této fázi nejrychlejší, jelikož jsou póry prázdné a vodní 
potenciál negativní. Po zaplnění pórů začne voda putovat dolů, jelikož gravitační potenciál 
roste s množstvím vody (vyšší vodní sloupec o větší hmotnosti). Rychlost infiltrace klesá, ale 
infiltrační rychlost zůstává konstantní, jelikož se jedná o saturovaný tok. Když mokrá zóna 
dosáhne na matečnou horninu, její pohyb se zastavuje, vodní potenciál se blíží nule a dosahuje 
maximální hodnoty saturace (viz. Obr. 3). V závislosti na porozitě lze u půd sledovat rozdílné 
retenční křivky (viz. Obr. 3). Kromě maximálního vodního obsahu, retenční křivky definují dvě 
důležité hodnoty. K ustálení polní kapacity dochází potom, co jsou makropóry vyprázdněny 
vlivem gravitace a zbylá voda se ztratí evaporací. Za tohoto matričního potenciálu je 
odpovídající vodní obsah dostupný rostlinám. Bod vadnutí je hodnota vodního potenciálu, 
kterou rostliny nejsou schopné překonat a tím pádem je pro ně voda nedostupná (viz. Obr. 3). 
V rámci polní kapacity je za transport vody zodpovědná transpirace (Brooks et al., 
2002). Intenzivně transpirující rostliny, během horkých dnů, vytahují vodu z hlubších půdních 
horizontů (Burgess et al., 1998). V noci, s poklesem transpirace se nadbytečná voda uvolňuje, 




zodpovědný za diurnální i sezónní redistribuci vody napříč půdním profilem (Burgess et al., 
1998; Ishikawa & Bledsoe, 2000). 
2.2.3 Hystereze  
Skutečná vodní retence se však, od té ideální zobrazené 
pomocí retenčních křivek, liší. Hlavním důvodem je hydraulická 
hystereze (Topp, 1971), která vzniká v důsledku neuniformního 
tvaru a průměru půdních pórů. Z čehož vychází rozdílné 
hodnoty kontaktních úhlů mezi vodou a povrchem pórů, 
rozdílné tvary menisků a heterogenní pohyb vody půdou 
(Gomez et al., 2013). Pro další informace se odkazuji na (Zhou, 
2013). Na Obr. 4 je jednoduchý model, který předpokládá pouze 
vertikální pohyb vody. V závislosti na směru pohybu, dochází k rozdílné saturaci. Při toku shora 
jsou póry plně saturované, zatímco při sorpci zespod jsou plně saturovány pouze kapilární 
póry o konstantním průměru. Širší póry zaplněny nejsou, jelikož kapilární síla není dostatečná.  
Obrázek 4. Rozdílný průměr pórů a 
jejich vliv na vodní retenci v závislosti 
na klesání, či stoupání vodní hladiny. 
(převzato z Kirkham, 1961) 
Obrázek 3. Rozdílné retenční křivky pro jíl, hlínu a písek. Jejich rozdíl je důsledkem rozdílné porozitu, 
která vychází z velikosti půdních částic. Závisí také na obsahu SOM. Jíl je navíc schopný vázat větší 





2.3 Distribuce minerálních živin 
Na globální úrovni jsou N a P nejdůležitějšími živinami, vhledem k jejich často limitujícím 
koncentracím (Fay et al., 2015). Dusík je majoritně produktem aktivity N2 fixujících bakterií 
(Masson-Boivin & Sachs, 2018) a dekompozice SOM, při které dochází k jeho mineralizaci 
(Murphy et al., 2017). V porovnání s fosforem nedochází k jeho deficienci v mladých půdách. 
Naopak Fosfor se do půdy dostává zvětráváním matečné horniny a jeho koncentrace je proto 
fixní (Walker & Syers, 1976; Williams et al., 1967). V závislosti na původu matečné horniny 
(magmatická, sedimentární, metamorfovaná) je koncentrace značně rozdílná. Pokud je od 
začátku vzniku půdy přítomen v malém množství, silně to zpomaluje sukcesi organismů. 
V některých případech může koncentrace dosahovat pouhých 40 μg P g-1 půdy (G. Brown et al., 
1984). I přes limitní koncentrace jsou tyto půdy často pokryté vysoce diverzifikovanou vegetací 
(Laliberté et al., 2013). Z chronosekvencí vyplívá že v průběhu času dochází k jeho výrazným 
ztrátám (Turner & Laliberté, 2015). Pokud je půda kolonizována organismy, ztráty se zpomalují 
vlivem jeho recyklace ve svrchních horizontech, kde dochází k mineralizaci SOM, stejně jako N 
a C.  
Na globální úrovni lze pozorovat trendy v distribuci těchto dvou prvků (Augusto et al., 
2017). Dostupnost dusíku je limitující hlavně, v suchých oblastech a klesá s rostoucí 
zeměpisnou šířkou, není tak závislá na fází zvětrávání ani matečné hornině. Důvodem jsou 
nehostinné klimatické podmínky pro organismy zodpovědné za mineralizaci SOM. Dostupnost 
fosforu naopak vysvětluje matečná hornina a fáze zvětrávání. Zejména v oblasti tropického 
pásu, kde jsou půdy nejvíce zvětralé je jeho koncentrace v půdě minimální ve vysoké V oblasti 
tropického pásu je více limitující P.  
3 Architektura kořenového systému 
3.1 Kořenový systém a odpověď na exogenní podmínky 
Hlavní funkcí kořenového systému je absorpce živin, vody a upevnění rostliny. Byť je jeho 
architektura (RSA) geneticky predeterminována a regulována na základě endogenních faktorů 
(Terpstra & Heidstra, 2009), které vytvářejí základní morfologii, dochází k její modifikaci 
v odpovědi na heterogenní distribuci zmíněných zdrojů (Malamy, 2005). Obecně se rostliny dělí 
podle RSA na alorhizní (typická pro dvouděložné a nahosemenné) a homorhizní (typická pro 
jednoděložné) (Osmont et al., 2007). Příčnou modifikace RSA je odpověď na stres z nedostatku 




mechanické impedance (Tracy et al., 2012), které většinou vychází ze snížené půdní porozity 
(viz. Obr. 1). Zdrojem jejího snížení bývá často paradoxně intenzivní zemědělství, kdy ve snaze 
maximalizovat výtěžek, za využití těžkých strojů vzniká kompaktní půda (Alaoui & Diserens, 
2018). Vzhledem k heterogenitě půdního prostředí jsou nejdůležitějšími parametry kořenového 
systému jeho povrch a objem půdy, který pokrývá. Povrch kořene definuje množství 
absorbovatelných zdrojů, naopak objem prozkoumané půdy definuje pravděpodobnost, se 
kterou tyto zdroje nalezne. Zároveň s nárůstem obou parametrů roste objem rhizosféry a 
s ním vliv rostliny na půdní prostředí (viz. Rhizosféra). Limitace obou paramterů je dána 
investicí biomasy a funkční rovnováhou kořene a prýtu. 
3.1.1 Nedostatek vody 
Dostupnost vody závisí na míře infiltrace, na kterou má velký vliv přítomnost rostlin  
Nedostatek vody vede k inhibici růstu laterálních kořenů (Xiong et al., 2006; Zhan et al., 2015) a 
prodlužování kořenového systému, tzv. „steep, cheap and deep“ ideotyp (Lynch, 2013). Tento 
ideotyp byl pozorován hlavně na kukuřici (Zea mays), za vodního stresu a nedostatku dusíku. 
Typické je právě snížení počtu laterálních kořenů, zvýšení úhlu, pod kterým kořeny rostou, což 
koreluje s hloubkou, které dosahují. Kořeny vykazují pozitivní hydrotropismus, který je 
doprovázen poklesem aymloplastů v kolumele (Takahashi et al., 2003) jedná se o tradeoff mezi 
gravitropismem. V případně velkého sucha dochází až k PCD buněk kořenové čepičky (Duan et 
al., 2010). Zároveň ovlivňuje schopnost rostlin absorbovat minerální živiny (viz. níže).  
3.1.2 Nedostatek minerálních živin 
Nejdůležitější živiny, které mají vliv na rostlinou produkci jsou N a P. Předpokladem absorpce 
minerálních živin je jejich kontakt s povrchem kořene. Existují tři způsoby, kterými se 
minerální živin dostávají k povrchu kořene (S. A. Barber et al., 1963; P. Marschner & Rengel, 
2011). První je kořenový záchyt, jehož přínos živin není příliš významný, ale je důležitý ve 
vztahu k nárůstu objemu prozkoumané půdy.  Většina živin je proto absorbována hromadným 
tokem vody a v ní rozpuštěných živin a difúzí (Barber et al., 1963; Barber, 1995). Autoři odhadují 
na základě dat ze, 135 půd, že za přísun Ca a Mg, přítomných v půdě ve velkém množství, je 
zodpovědný hromadný tok. Naopak K a P přítomné v malém množství, se ke kořeni dostávali 
difúzí.  
Většina výzkumu odpovědi RSA na nedostatek minerálních živin je prováděna na 
mladých rostlinách huseníčku (Arabidopsis thaliana), které rostou na agarových miskách, tyto 




bohatých na živiny (Drew, 1975). Hustší a delší kořenový systém pokryje větší objem půdy. Po 
nalezení místa se zvýšenou koncentrací živin dochází k lokálnímu zvýšení růstu a tvorbě 
postranních kořenů. V případě fosforu, který se nachází ve vyšších půdních horizontech Lynch 
& Brown (2001) pozorovali výraznější větvení kořene v zónách s vyšší koncentrací P, také úhel 
pod kterým kořeny rostly byl v zónách bohatých na fosfor nižší.  
3.1.3 Kompaktní půda 
Kompaktní půda má vyšší hustotu a kořeny musí překonávat 
větší mechanickou impedanci (Jin et al., 2013; Lipiec et al., 
2012). Rostliny rajčete (Solanum lycopersicum) rostoucí 
v kompaktní půdě měly kratší kořen až o 22 cm (viz. Obr. 5). 
Vzrotl také celkový průměr kořene i kořenové čepičky. Rozdíl 
v množství laterálních kořenů nebylo signifikantní, ale úhel, 
pod kterým LR rostly je bližší 90°. Celkový průměr kořene i 
kořenové čepičky byl větší, ale i přesto objem kořenového 
systému klesl a (Tracy et al., 2012). Nevýznamný rozdíl v 
rychlosti elongace kořenů autoři vysvětlují přítomností 
velkého množství horizontálně propojených pórů. To potvrzují 
Atkinson et al. (2020), kteří pozorovali preferenční růst kořenů pšenice (Triticale) 
v makropórech (tzv. trematotropismus). Tento efekt byl výraznější v půdě o hustotě 1.6 g cm−3, 
kdy 68.8 % kořenů interagovalo s póry, v porovnání s 1.2 g cm−3, kdy interagovalo pouhých 12.5 
%. Hustota půdy má vliv i na délku kořenových vlásků (Haling et al., 2014). Změny jsou 
pozorovatelné i na nadzemních částech rostliny. Listová plocha, počet listů a délka stonku u 
kukuřice (Zea Mays) a pšenice (Triticale), klesaly se zvyšující se hustotou půdy, naopak 
shoot/root ratio nepatrně rostlo o zhruba 6 % u (Triticale) a až o 22 % u (Zea Mays). Rostliny 
v kompaktní půdě prozkoumají menší objem půdy a vzhledem k poklesu povrchu kořenového 
systému, tak přichází o část absorpční kapacity. Což ve výsledku vede ke snížení produkce 
biomasy. 
4 Rhizosféra 
4.1 Rozsah rhizosféry 
Termín rhizosféra poprvé použil Hiltner v roce 1904 (Darrah, 1993) pro popis objemu půdy, ve 
kterém rostliny ovlivňují mikroorganismy. V současnosti se za rhizosféru považuje objem 
Obrázek 5 – Rozdílná RSA kořenového 
systému 10 denního rajčete (Solanum 
lycopersicum) v kompaktní (B) a nekompaktní 
(A) půdě. Obraz pořízen pomocí X-Ray micro-





půdy, který se od té okolní liší řadou biochemických a fyzikálních vlastností, v důsledku růstu 
kořene, jeho absorpce vody a živin, respirace, rhizodepozice a interakce s bakteriemi a 
mykorrhizními houbami (Hinsinger et al., 2009; Kuzyakov & Razavi, 2019). Největším 
problémem ve studiu rhizosféry je její vizualizace. Rhizosféra je těžce pozorovatelná, jelikož 
se nachází pod povrchem půdy a její rozsah je malý a závisí na pozorovaném parametru. 
Vzhledem k tomu je jedinou možností, jak ji kvantifikovat sledováním jednotlivých procesů. 
Každý z nich poskytuje informaci o rozsahu a časové proměnlivosti rhizosféry ve formě 
koncentračního gradientu. 
 Jedním z pozorovatelných projevů rhizosférních procesů u 
některých čeledí rostlin (Fabaceae a Poaceae) je formace 
rhizosheats - pochev, tvořených půdními částicemi, slepenými 
rhizodepozity, které obalují kořeny (viz. Obr. 6) (L. K. Brown et al., 
2017). První podmínkou jejich vzniku je vylučování mucigelu, který 
drží částice pohromadě. Stabilita půdních agregátů je proto 
v oblasti rhizosféry, v porovnání s okolní půdou, vyšší (Young et al., 
2001). Jak již bylo zmíněno v předchozí kapitole, díky agregaci jsou 
v rhizosféře lepší podmínky pro pohyb vody, živin a vzduchu. 
Druhou podmínkou jejich vzniku je přítomnost kořenových vlásků, 
jejichž množství pozitivně koreluje s formací rhizosheats (Haling et 
al., 2014; Watt et al., 1994). V suché půdě je průměr rhizosheats až 
5x větší než průměr kořene, zatímco ve vlhké pouze 1.5x větší. Zároveň rhizosheats vznikající 
v suché půdě silněji adherují (Watt et al., 1994), čemuž odpovídá jejich častější výskyt u trav 
aridních oblastí (Bailey & Scholes, 1997; L. K. Brown et al., 2017). Byť se jedná o projev 
rhizosférních procesů, rhizosheats nedefinují celkový rozsah rhizosféry. I v aktuální literatuře 
se stále vyskytuje záměna těchto termínů (York et al., 2016).  
 
4.1.1 Části rhizosféry 
Rhizosféru lze rozdělit na (i) endosféru, (ii) rhizoplane a (iii) ektorhizosféru. Toto členění se 
používá k oddělení nik osídlených specifickými druhy bakterií (Dong et al., 2019). Byť to 
neodpovídá dříve uvedené definici, i vnitřní prostředí kořene lze do rhizosféry počítat. 
Endosféra, (dříve endorhizosféra (Balandreau & Knowles, 1978)) vymezuje oblast apoplastu 
vně endodermis, napříč primární kůrou kořene až po buňky rhizodermis. Je kolonizována 
Obrázek 6 – Silně vyvinuté 





bakteriemi (Emami et al., 2019) a houbami (Sarkar et al., 2019). Rhizoplane je vymezeno 
povrchem kořene, včetně kořenových vlásků. Odděluje endosféru od ekorhizoséry a tvoří první 
bariéru pro vstup mikroorganismů (Barelli et al., 2018; Bolton et al., 1990). Ektorhizosféra se 
nachází vně rhizoplane a odpovídá původní definici. Určuje vnější rozsah rhizosféry a většina 
zmiňovaných gradientů vzniká právě v ní.  
Výrazným rhizosférním procesem je vylučování nízkomolekulárních organických látek, 
tzv rhizodepozice. Tyto látky jsou metabolizovány v krátké vzdálenosti od kořene 
mikroorganismy. Patří sem pasivně vylučované exudáty, aktivně vylučovaný mucigel, sekrece a 
enzymy. Rostlina vynakládá v průměru kolem 20 % celkového asimilovaného uhlíku právě na ni 
(J. M. Lynch & Whipps, 1990). Např. kukuřice (Zea mays) alokuje zhruba 28 % asimilátů do 
kořenů, z nichž je 52 % spotřebováno k rhizodepozici (Whipps, 1985). Zatímco Ječmen 
(Horderum vulgare) alokuje 54 % asimilátů do kořenů a 21 % bude využit k rhizodepozici, více 
bude sloužit k respiraci 48 % (Whipps, 1984). Vzhledem k množství rhizodepozitů jsou děleny 
na základě svého původu, lokalizaci a mechanismu vylučování (Rovira et al., 1979). 
Rhizodepozity mají bezprostřední dopad na širokou škálu půdních vlastností jako je mobilizace 
živin (D. L. Jones & Darrah, 1994) a vody (Young, 1995), formaci agregátů (Haling et al., 2014) a 
sekvestraci uhlíku. Také mají přímý vliv na modulaci mikrobiálních populací a udržování jejich 
vysoké aktivity (Benizri et al., 2002; Huang et al., 2020). Germida & Siciliano (2001) pozorovali 
rozdílnou diverzitu bakteriálních populací u různých kultivarů pšenice (Triticum), což přisuzují 
specifickému spektru vylučovaných rhizodepozitů. To znamená, že rhizodepozice je druhově i 
genotypově specifická, a každá rostlina vytváří unikátní rhizosférní prostředí. 
Modulace mikroorganismů rhizodepozity má vliv na tzv. rhizosphere priming effect – 
intenzivní mineralizaci SOM mikroorganismy. Přes malý objem půdy, který rhizosféra 
představuje, má tento efekt nepostradatelnou roli v globálních cyklech C, N a P (Finzi et al., 
2015). Obsah těchto prvků v terestriálních ekosystémech je odhadován na 2767, 135 a 31 Gt, 
z nichž 77 %, 94 % a 67 % je uloženo právě v SOM (Jobbágy & Jackson, 2000; Y. Wang et al., 
2010). Uhlíku v SOM je tak více než v rostlinné biomase a atmosféře (Schimel, 1995). Díky 
mineralizaci SOM mikroorganismy, a jejich zpětnému vstřebání rostlinami, jsou udržovány 
všechny terestriální ekosystémy na planetě. Intenzita tohoto efektu je druhově specifická 
(Xiaojuan Wang et al., 2016). Přítomnost kořenů zvyšuje dekompozici SOM. Na základě hodnot 
vylučovaného CO2 z půdy, za využití 13C tracer metody (W. Cheng et al., 2003) pozorovali nárůst 




4.2 Gradienty v rhizosféře 
4.2.1 Gradient vody 
Jednou z nejdůležitějších vlastností kořenů je absorpce vody. Její tok je poháněn 
transpiračním proudem, který vzniká za předpokladu dostatečně vlhké půdy a vysokého rozdílu 
hodnot vodního potenciálu mezi povrchem listů a okolním prostředím (Brooks et al., 2002). 
Vlivem absorpce vody vzniká v rhizosféře vodní gradient. Zajímavé je, že těsně po zavlažování, 
kdy je půda maximálně saturovaná, je vodní obsah v oblasti kořenů nižší. Naopak při vysušení 
je koncentrace vody těsně u kořene vyšší (Carminati, 2013). Tato dynamika vychází z vlastností 
mucigelu, který je za nízkého vodního potenciálu schopen absorbovat vodu, ale na druhou 
stranu při jeho kompletním vysušení působí krátkodobě hydrofobně. Je to podobné jako při 
infiltrace vody. Při nesaturovaném toku je mucigel schopný absorbovat velkém množství vody. 
Jakmile se však stává půda a rhizosféra saturovanou, vzhledem ke složité struktuře struktuře 
působí mucigel jako částečná zábrana v toku vody.  Rhizosféra je tak při nízkém matričním 
potenciálu více vodivá, ale při dostatku vody je vodivá méně (Carminati et al., 2011). Když je 
půda dlouhodobě vlhká je pravděpodobné, že nedochází k modifikaci rhizosféry, jelikož 
vylučování mucigelu je energeticky náročné a navíc by bylo nevýhodné (Carminati, 2013) 
Efekt je však patrný při výrazných změnách 
vlhkosti, kdy se projevují hydrofobní vlastnosti 
mucigelu. Při poklesu vodního potenciálu se mucigel 
s vodou přesouvají do pórů o snižujícím se průměru. 
Dehydratovaný mucigel zvyšuje kohezi mezi půdními 
částicemi a mikroskopické póry ucpává, čímž snižuje 
hydraulickou konduktivitu rhizosféry (Mutez Ali 
Ahmed et al., 2016). S rostoucí koncentrací mucigelu 
roste i kontaktní úhel, pod kterým je smáčen vodou - 
míra repelence (Mutez Ali Ahmed et al., 2016; Benard 
et al., 2018). Tento jev se zdá neintuitivní, ale jelikož 
je tok vody oboustranný, snížení konduktivity 
zamezuje ztrátám vody skrze kořenový systém 
v extrémně suchých podmínkách. Plně dehydratovaný mucigel z kořenové čepičky kukuřice 
(Zea) má vodní potenciál kolem -11 MPa, daleko nižší než okolní půda (viz. V prvních 120 
sekundách po rehydrataci zvyšuje svůj vodní obsah o 3000 %, oproti suché hmotnosti (Guinel & 
Obrázek 7 – Změna ve vodním obsahu mezi rhizosférou 
a okolní půdou v závislosti na vodním stavu. Před 
zavlažováním je zřetelně vidět vyšší vodní obsah 
v rhizosféře, zatímco po zavlažování je kolem kořene 





McCully, 1986; McCully & Boyer, 1997).  Pokud je tedy přísun vody stálý, je mucigel rehydratován 
a dále výrazně zvyšuje konduktivitu, jak bylo zmíněno výše. Počáteční obsah vody je v půdě 
s mucigelem (po plné hydrataci) 2-3x vyšší než v půdě bez mucigelu, a pokles vlhkosti je 
výrazně pomalejší (Mutez A. Ahmed et al., 2014). 
Při vysušení půdy je zvýšený obsah vody pozorovatelný až do vzdálenosti 2 mm  od 
povrchu kořene (Moradi et al., 2011). Vodní gradienty jsou velmi dynamické, jelikož na ně působí 
diurnální změny (Caldeira et al., 2014), morfologie kořene (Rudolph-Mohr et al., 2017) a 
variabilita půdního prostředí 
4.2.2 Gradient pH 
Ke vzniku pH gradientů přispívá vylučování H+ a OH- rostlinou, v důsledku zachování kation 
aniontové rovnováhy, a také jako odpověď na nedostatek živin, nebo přítomnost toxických 
koncentrací Fe, nebo Al. Rozdílnou změnu pH živného roztoku pozorovali už Hoagland & 
Broyer (1940), po vystavení kořenů ječmene (Hordeum) odlišným koncentracím solí. Riley & 
Barber (1971) tento proces zkoumali na sóje (Glycine max). Pozorovaný nárůst pH v rhizosféře 
přisoudili vstřebávání nitrátu, který byl jediným zdrojem dusíku. Většina prací zaměřených na 
toto téma se věnuje právě vlivu dusíku (Guerrero et al., 1998). Rostliny jej vstřebávají ve formě 
nitrátu (NO3-), amoniaku (NH4+) nebo aminokyselin (David L. Jones & Kielland, 2012), a lze tak 
sledovat oba typy odpovědi. Absorpcí aniontů dochází k alkalizaci půdy, zatímco vstřebáváním 
kationtů k acidifikaci (Feng et al., 2020; Haynes, 1990; Magalhäes & Huber, 1989; Van Beusichem 
et al., 1988). Rozsah a intenzita změn pH je druhově specifická (Rudolph et al., 2013; Xiaojuan 
Wang et al., 2016). Marschner & Romheld (1983) zkoumali změny pH na čtyřech druzích – na 
kukuřici (Zea), pšenici (Triticum), cizrně (Cicer) a jetelu (Trifolium). Zdroj dusíku byl dodáván ve 
formě nitrátu, amoniaku a N2. Výchozí hodnota pH u kukuřice zásobené nitrátem stoupla z 6 na 
7.5 pH. Naopak při zásobení amoniakem pH kleslo z 6 na 4 jednotky. Při snížení koncentrace 
nitrátu o 75 % dochází k acidifikaci v apikálních částech kořenového systému kukuřice, zatímco 
v bazálních pH narůstá. 
 Při absorpci iontů je narušena rovnováha cytoplasmatického pH a vylučování H+ a OH- 
je důsledkem aktivace mechanismů zodpovědných za její ustálení (Haynes, 1990). Dalším 
mechanismem jsou fyzikální pH-staty spojené s transportem protonů a dalších iontů přes 
plasmatickou (Felle, 1991) nebo vakuolární membránu (Siebke et al., 1992; Song et al., 2004). 
Specifickým mechanismem pro rostliny jsou biochemické pH-staty (Davies, 1986; Raven, 1985). 




(oxaloacetát z PEP, pomocí PEP karboxylázy). V případě nižšího pH je průběh opačný (pyruvát 
z malátu, pomocí malát dehydrogenázy).  
  K modifikaci pH rhizosféry dochází v případě Fe deficience. Existují dva typy odpovědi. 
Většina rostlin, vyjma Poaceae, patří k I. skupině, jejichž odpověď zahrnuje navýšení 
vyloučeného H+ a redukčních látek v kořenech (J. C. Brown & Ambler, 1973) a vylučování 
chelatačních látek (J. C. Brown et al., 1991). Skupina II. vylučuje fytosiderofory a disponuje 
vysoce afinitním transportním systémem pro Fe3+. Römheld et al. (1984) popisují zvýšené 
vylučování protonů kořeny kukuřice (Helianthus annuus), za Fe deficience nebo přidání 
amoniaku, či draslíku. U Fe deficientních kořenů byly protony vylučovány hlavně v apikální 
zóně kořene, což autor vysvětluje indukcí růstu tzv. rhizodermálních transferových buněk 
(Römheld & Kramer, 1983). Ty jsou uzpůsobené k přenosu látek na krátké vzdálenosti a mají 
vysokou H+-ATPázovou aktivitu (Haynes, 1990; V Römheld & Kramer, 1983).  
Nedostatek P, stejně jako Fe, je doprovázen zvýšeným vylučováním H+ (Bertrand et al., 
1999; Neumann & Römheld, 1999). Rostliny rajčete (Solanum), cizrny (Cicer)  a lupiny (Lupinus) 
pěstované v P deficientním roztoku snížily jeho pH z původních 7 na 4.0, 4.9 a 4.7 (Neumann & 
Römheld, 1999). Specifickou adaptací na P deficienci jsou proteoidní kořeny. V případě lupiny 
bílé (Lupinus albus), mohou dosahovat až 50 % celkové hmotnosti kořenového systému 
(Dinkelaker et al., 1989). V rhizosféře proteoidních kořenů dochází k intenzivní acidifikaci, 
vlivem zvýšené aktivity H+-ATPázy (Yan et al., 2002) a vylučování organických kyselin, zejména 
citronové, které vede k poklesu pH na 4.8 z původních 7.5 (Dinkelaker et al., 1989). Vylučování 
kyseliny citronové a jablečné dosahuje 7051 nmol (g FW)-1 h-1 a 1539 nmol (g FW)-1 h-1 
(Massonneau et al., 2001). Dalším příkladem aktivní změny pH, je odpověď na Cu, Al (Caires et 
al., 2008) a Mn (Y. L. Huang et al., 2016) toxicitu. V kyselých půdách s vysokou koncentrací Cu, 
dochází k alkalizaci v rozmezí mez 1 – 2 pH (Bagayoko et al., 2000; Michaud et al., 2007). 
V půdě, osazené pšenicí (Triticum durum), vzrostla hodnota z původních 4.66 až na 7.3 pH. 
Hlavní vliv na změnu pH má pufrační kapacita půdy a výchozí hodnota pH (Nye, 1981). 
Povrch půdních částic je při pH 6 variabilně nabitý, zatímco při vyšších, či nižších hodnotách 
má permanentní náboj (Nye, 1981; Schaller, 1987). U podzemnice (Arachis) byl maximální 
rozsah změn pH od povrchu kořene (2.8 mm) naměřen v půdě s výchozím pH 5.5. Nejmenší (1.4 
mm), pak v půdě s iniciálním pH 3.9 (Schaller, 1987). Bravin et al. (2009) pozorovali nárůst pH 
dokonce ve vzdálenosti až 8 mm. Změna pH má také diurnální charakter. K největší acidifikaci 
dochází během dne kolem 14:40 (pH 5,92) a k největší alkalizaci v noci mezi 02:00 a 06:00, kdy 




4.2.3 Gradient exudátů 
Exudáty jsou organické molekuly, které pasivně difundují z kořene do půdního prostředí. Míra 
exudace závisí na koncentračním gradientu daných látek, permeabilitě plasmatické membrány 
a lokalizaci látek v rámci rostlinných pletiv. Mezi hlavní exudáty, označované jako LMWOS, 
patří jednoduché cukry, aminokyseliny a organické kyseliny. Jejich koncentrace uvnitř kořene 
je až o tři řády vyšší než v rhizosféře (Hertenberger et al., 2002). Přítomnost rostlin proto 
obecně zvyšuje koncentraci cukrů a aminokyselin zhruba o 60 % a 207 %, v porovnání s volnou 
půdou bez vegetace (Hertenberger et al., 2002). 
Další osud LMWOS je ovlivněn adsorpcí na površích půdních částic, či organické hmoty, 
která je stabilizuje v půdě a dělá z nich biogenně dostupný zdroj organického C (Dippold et al., 
2014). Nejdůležitější jsou aminokyseliny, jelikož obsahují také N. Jones & Hodge (1999) 
demonstrovali, že sorpční síla aminokyselin (lysin > glycin > kys. glutamová) je opačná k jejich 
mikrobiální absorpci (kys. glutamová > glycin > lysin). To podporuje představu, že org. kyseliny 
a ostatních LMWOS jsou z části adsorbovány a následně metabolizovány mikroorganismy. 
Rostliny také mohou LMWOS reabsorbovat, ale jelikož mikroorganismy kompletně pokrývají 
objem ektorhizoséry, absorbují je daleko intenzivněji. Fischer et al. (2010) zkoumali tyto 
procesy na alaninu, glukóze a acetátu značených 14C. Koncentrace látek klesaly na specifické 
minimální hodnoty 14C aktivity (%) odpovídající jejich množství. V sterilizovaných vzorcích půdy 
aktivita klesla pouze vlivem sorpce, zatímco v nesterilizovaných vzorcích i vlivem absorpce 
organismy (např. aktivita glukózy klesla během 21 min na 6 %). Autoři vypočítali, že 28.5 % 
glukózy bylo respirováno jako CO2, 5.7 % se rozpustilo v roztoku, 59.1 % bylo inkorporováno do 
mikrobiální biomasy a 6.7 % bylo adsorbováno (Fischer et al., 2010). Biodegradace cukrů i 
aminokyselin tak převládá nad jejich adsorpcí (Fischer et al., 2010; Jones et al., 2005) 
K aktivnímu vylučování aminokyselin dochází např. při odpovědi rostlin na Al toxicitu, 
ke které dochází v kyselých půdách (Kochian et al., 2004). Hliník se z půdních částic při 
poklesu pH pod 5 uvolňuje do roztoku ve formě Al3+, která dále reaguje s dostupnými ligandy 
(Kinraide, 1991). Tyto produkty inhibují růst kořene (Kollmeier et al., 2000; Rufty et al., 1995), 
aktivitu H+-ATPázy (Ahn et al., 2002), absorpci kationtů (Ahn et al., 2002) a narušují pH 
rovnováhu (Lindberg & Strid, 1997).  Rostliny aktivně vylučují organické kyseliny (citronovou, 
šťavelovou a jablečnou), které chelatují toxické Al produkty (jak bylo pozorováno na sóji (Shen 




minerální živiny. A nebo způsobovat přeměnu primárních minerálů na jílovité a jejich další 
modifikace v rámci rhizosféry (Khademi & Arocena, 2008) 
4.2.4 Gradient mucigelu a periferních buněk kořenové čepičky 
Mucigel je tvořen převážně polysacharidy (∼ 94 %)(Nazari et al., 
2020; Paull & Jones, 1975) a z části proteiny (∼ 1 – 5 %) (Knee et al., 
2001). Oproti exudátům, je jeho vylučování vždy aktivní. Mucigel 
zvyšuje kohezi půdních částic na mikroskopické úrovni (Zhang et al., 
2008) a celkově mění strukturu půdy v rámci rhizosféry (Czarnes et 
al., 2000; Morel et al., 1991). Tím ovlivňuje její chemické a fyzikální 
vlastnosti, z nichž nejdůležitější je struktura půdních částic.  
Stejně jako exudáty, i mucigel je vylučován převážně 
v apikální části kořene (viz. Obr. 8). U kukuřice (Zea Mays)  byly 
pozorovány hypertrofované cisterny Golgiho komplexu, velké množství váčku a PAS pozitivní 
oblasti v periplasmatickém prostoru proximálních buněk (Guinel & McCully, 1986; James Morré 
et al., 1967). U huseníčku (Arabidopsis) se podařilo lokalizaci těchto oblastí upřesnit. Při použití 
PI (propidium iodid), jsou viditelné periplasmatické struktury v šesté řadě buněk od klidového 
centra (c6). Další barvení rutheniovou červení a PI s vápenatými ionty naznačuje, že jsou tyto 
struktury bohaté na pektinové polysacharidy (Maeda et al., 2019). Kromě produkce mucigelu, 
autoři zkoumali vývoj buněk kolumely. Během produkce dochází k dezintegraci buněčné stěny. 
Buňky (c6) mají v porovnání s (c5) ztenčenou BS. Na hranici mezi (c6) a (c7) je střední lamela a 
buněčná stěna již zcela rozložená a prostor je vyplněn mucigelem (viz. Obr 9) (Maeda et al., 
2019). Za akumulaci periplasmatického mucigelu jsou zodpovědné transkripční faktory BRN1 a 
BRN2. Rozsah zóny mucigelu a krajních buněk, kolem kořenové čepičky, byl u mutantních 
rostlin výrazně menší (Maeda et al., 2019). Jak kořen roste, mucigel je tlačen distálně od 
kořenové čepičky, a jeho koncentrace je nepatrně vyšší 1–2 cm za ní. Radiálně je koncentrační 
gradient pozorovatelný do vzdálenosti 0.4 mm (Holz et al., 2018) 
Obrázek 8. Rozdíl v množství 
mucigelu mezi WT a knockout 





 Periferní buňky se neustále oddělují od povrchu 
kořenové čepičky, čímž snižují mechanickou impedanci 
vyvíjenou půdou na kořen (Bengough & McKenzie, 
1997). Množství odloučených buněk se pohybuje 
v rozmezí 0 – 10000 denně a je druhově specifické 
(Hawes & Pueppke, 1986). Čím kompaktnější půda je, 
tím intenzivněji jsou u kukuřice (Zea) nové buňky 
kořenové čepičky vytvářeny - 2100 buněk den-1 pro 
kompaktní půdu, proti 1570 buňkám den-1 pro 
nekompaktní půdu (Iijima et al., 2003). I po jejich 
odpojení od kořenové čepičky zůstávají aktivní několik 
dní (Stubbs et al., 2004). A organické látky, které 
aktivně vylučují modulují interakci kořene s půdními organismy. Slouží například k asociaci 
kořenů s dusík fixujícími bakteriemi, jak bylo demonstrováno na Rhizobium leguminosarum 
v přítomnosti hrachu (Pisum) (Zhu et al., 1997). Můžou také sloužit jako „slepé cíle“ chránící 
pletiva kořene před patogenními bakteriemi. Přítomnost periferních buněk u sóji (Glycine max) 
zabraňuje kolonizaci kořenové čepičky patogenem Phytophthora parasitica (Ropitaux et al., 
2020) 
4.2.5 Gradient bakteriálních populací 
Gradienty bakterií v rhizosféře jsou velice dynamické, vzhledem ke jejich exponenciálnímu 
růstu (Van Bodegom, 2007) a asociací s určitou zónou kořene. Jednotlivé populace se vyskytují 
v nikách (endosféra, rhizoplane, ektorhizosféra), definovaných pH a distribucí rhizodepozitů, 
jejichž koncentrace rychle klesá s rostoucí vzdáleností od kořene, málo z nich lze detekovat 
pouhé 4 mm od povrchu kořene ( Schweinsberg-Mickan et al., 2010). Na základě koncentrace 
rhizodepozitů lze předpokládat nejvyšší bakteriální koncentraci blíže u epidermis, což potvrzují 
(Wang et al., 2018). Zajímavé je že naopak diverzita bakterií směrem k endoféře klesá (Chen et 
al., 2016). Tuto skutečnost si vysvětlují primární sukcesí různých bakterií, jejich následnou 
selekcí a ustálením nik v závislosti na jejich specializaci - kopiotrofové obsazují endosféru, 
zatímco oligotrofové ektorhizosféru (Edwards et al., 2015).  
Obrázek 9. Vývoj kolumely, desintegrace BS a 





Na dynamice bakteriálním gradientům se 
podílí skutečnost, že dochází k neustálé elongaci 
kořene, což vede ke vzniku longitudinálních 
rozdílů (Dupuy & Silk, 2016). Bakterie adherující 
k povrchu kořene (rhizoplane) jsou asociovány 
s určitou zónou kořene (meristematickou, 
elongační, maturační). S jeho růstem dochází 
k jejich přesunu a naředění.  Watt, Hugenholtz, et 
al. (2006) pomocí FISH kvantifikovali 
Pseudomonas a filamentární bakterie na povrchu 
kořene pšenice (Triticum), kdy hustota 
dosahovala 15.4 105 buněk na mm2 a bakterie se 
nacházely v biofilmu vzdáleném 11 µm od povrchu 
kořene. Největší koncentrace jak Pseudomonas, 
tak Aktinomyces bakterií, byla pozorovatelná na 
povrchu kořenové čepičky, kde se bakterie 
shlukovaly. Elongační zóny byly nejméně kolonizované. V průběhu vývoje kořene se 
koncentrace Pseudomonas výrazně nelišila, zatímco filamentární bakterie v elongační zóně 
nebyly přítomné. Ty se naopak přesunuly na odumřelé buňky vznikající během elongace 
kořene. Toto částečně vysvětluje model podle Dupuy & Silk (2016). Vysoká koncentrace bakterií 
je během elongace přesouvána k elongační zóně, kde narůstá povrch daleko rychleji a hustota 
bakterií klesá.  
Bakteriální populace vykazují „clustering“ (Schmidt et al., 2018), což odpovídá 
vzdálenosti jejich interakčních schopností, které dosahují průměrně 4–5 µm, 37 µm v elongační 
zóně a 78 µm v maturační zóně (Gantner et al., 2006). Jejich výskyt byl pozorován zejména ve 
spojích mezi sousedními buňkami, kde se usazuje mucigel a exudáty, což je pozorovatelné i na 
listech (Esser et al., 2015). Heterogenní rozložení bakteriálních populací se kromě vzdálenosti 
od kořenové čepičky mění s vývojovou fází rostliny (Schmidt & Eickhorst, 2014). Jelikož autoři 
pozorovali vývoj bakteriálních populací až po dospělost rostliny, sledovali homogenizaci zprvu 
nejednotné populace (viz. Obr. 10).  
 
Obrázek 10. Nárůst bakteriální populace v zónách kořene 






Půda je velmi heterogenní prostředí, které výrazně ovlivňuje růst rostliny, a zároveň je 
rostlinou intenzivně ovlivňováno. Tato práce shrnuje vybranou část interakcí probíhajících 
v půdním prostředí na makroskopické a mikroskopické úrovni. Je vidět, že vlastnosti rostlin a 
asociovaných mikroorganismů mají zásadní dopad na vývoj půdy a globálně tak ovlivňují 
distribuci C a N, a jsou důležitou částí jejich cyklů. Zásadní roli hraje v tomto ohledu rhizosféra, 
ve které se většina interakcí odehrává a stojí na ní fungování celého terestriálního 
ekosystému. Rhizosféra je předmětem intenzivního výzkumu, který je v současné době 
limitován zobrazovacími metodami. Většina autorů však zastává postoj, že lepší pochopení 
rhizosféry je předpokladem pro výrazný posun ve zvýšení rostlinné produkce a půdní 
rekultivaci. Kromě rhizosféry je však stále nutný pokrok i v ostatních oblastech. Při procházení 
literatury pro mne bylo překvapením, že existuje velmi nerovnoměrný posun znalostí a 
výzkumu v jednotlivých oblastech a že dlouho známé procesy nejsou stále přesně definovány. 
Příkladem může být rozdíl mezi informacemi o transportu živin ke kořeni kořenovým 
záchytem, hromadným tokem a difúzí, v porovnání se znalostmi o endogenní regulaci odpovědi 
na jejich přísun. Zatímco informace o transportu nebyly od prvních publikací v 70. letech téměř 
aktualizovány a většina současných prací a učebnic se odkazuje na původní práce, výzkum 
hormonální odpovědi a genové regulace se neustále posouvá. Budoucí výzkum týkající se 
všech zmíněných procesů se musí zaměřit na jejich lepší kvantifikaci pomocí zobrazovací 
techniky s vysokým rozlišením, která pomůže odhalit jak prostorové, tak časové změny. 
Získaná data je nutné integrovat do modelů, které budou následně aplikovatelné na široké 
spektrum problémů, týkajících se daných procesů. Nerovnoměrný posun ve výzkumu je 
způsoben zejména nedostatečnou rozlišovací schopností zobrazovací techniky a kapacitou 
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